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Using dendroecological approach we reconstructed disturbance history of a mixed Korean pine-
broadleaved stand in the south of the Russian Far East. Our results show that during the last two 
centuries there were no mass disturbances, which may lead to canopy destruction and change of the 
tree species composition. The main drivers of natural dynamics of the stand were small- and middle-
size gaps, and they determine current tree species abundance in the stand. We revealed 20-years 
periodicity in occurrence of trees growth releases, connected with gaps formation. The stand was 
formed only under natural disturbances (without fires, loggings and catastrophic disturbances) during 
at least 1000-1200 years.
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Режим естественных нарушений как фактор,  
определяющий формирование древостоя  
кедрово-широколиственного леса юга  
российского Дальнего Востока
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С использованием дендроэкологического подхода восстановлена история нарушений 
древостоя кедрово-широколиственного леса, расположенного на юге российского Дальнего 
Востока. Установлено, что за время последних двух столетий не происходило массовых 
нарушений, которые повлекли бы за собой разрушение полога древостоя и смену его видового 
состава. Основой естественной динамики были окна небольшого и среднего размера, что 
определило текущее соотношение числа деревьев разных видов в древостое. Выявлена 
двадцатилетняя периодичность улучшения прироста деревьев, связанная с образованием 
окон. Длительность развития древостоя за счет естественных нарушений (без пожаров, 
рубок и катастрофических распадов) составляет не менее 1000-1200 лет. 
Ключевые слова: дендроэкология, кедрово-широколиственные, лесные сообщества, динамика 
древостоя, режим естественных нарушений, возраст.
Введение
Описание динамических процессов в 
лесах, которые не были затронуты или зна-
чительно преобразованы хозяйственной дея-
тельностью человека (девственных, малонару-
шенных, коренных), имеет огромное значение 
для формирования общих представлений о 
функционировании лесных экосистем, а так-
же разработки мер по их сохранению и вос-
становлению. К числу таких лесов относятся 
сохранившиеся хвойно-широколиственные 
леса юга российского Дальнего Востока, 
представляющие собой остатки единой фло-
ры, некогда существовавшей на значитель-
ных пространствах (Позднечетвертичные..., 
2002). В настоящий момент территория ма-
териковой части юга российского Дальнего 
Востока – это единственное место, где со-
хранились малонарушенные лесные массивы 
и коренные древостои в пределах умеренной 
широтной зоны (Krestov, 2003). 
Несмотря на значительное число ра-
бот, направленных на изучение кедрово-
широколиственных лесов (Соловьев, 1958; 
Моисеенко, 1963; Корякин, 2007 и др.), к на-
стоящему времени большинство аспектов их 
структуры и динамики остаются малоизу-
ченными. Скудность доступной информации 
объясняется многими причинами. С одной 
стороны, сказываются особенности истори-
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ческого развития территории. Освоение юга 
российского Дальнего Востока русскими 
имеет историю всего около 150 лет (История 
Дальнего Востока..., 1989). Сведения о при-
родных явлениях, происходивших до этого 
времени, и какие-либо доступные истори-
ческие хроники практически полностью от-
сутствуют, а давность метеонаблюдений в 
лучшем случае достигает 50-60 лет. С дру-
гой стороны, в кедрово-широколиственных 
лесах сосуществует относительно большое 
число древесных видов (до 30-40 на 1 га) с 
различными биологическими и экологиче-
скими характеристиками, и это приводит к 
возникновению трудно поддающихся типи-
зации и классификации пространственно-
временных мозаик (Колесников, 1965). Так-
же зачастую более 50 % взрослых деревьев 
поражены сердцевинной гнилью, что не по-
зволяет достаточно точно установить их воз-
раст.
Одним из путей исследования динами-
ческих процессов в лесных сообществах яв-
ляется восстановление истории естественных 
нарушений древостоев с использованием 
дендроэкологических методик (Battles, Fahey, 
1996; Fajardo, Gonzalez, 2009; Zielonka et al., 
2010), которые позволяют проследить, какие 
события в древостое, имевшие место в тече-
ние нескольких прошедших столетий, повли-
яли на его формирование. Работы по иссле-
дованию кедрово-широколиственных лесов, 
основанные на дендрохронологической ин-
формации, единичны (Ловелиус и др., 2007; 
Таранков, 1973). Одним из первых исследова-
телей, изучавших динамику лесов Дальнего 
Востока, был Б.А. Ивашкевич, предложивший 
«схему развития древостоев дальневосточ-
ных девственных кедровников» (Ивашкевич, 
1929; Колесников, 1956). Первым опытом вос-
становления истории нарушений древостоя в 
дальневосточных хвойно-широколиственных 
лесах стала работа Ишикавы (Ishikava et al., 
1999). 
Использование дендроэкологических 
подходов в сочетании с дополнительной ин-
формацией о микрорельефе, следах пожаров в 
виде углей и подпалин, послерубочных пнях 
и т.д. (Восточноевропейские леса..., 2004; 
Смирнова и др., 2001; Смирнова, 2004) позво-
ляет глубже заглянуть в историю древостоя 
и более точно выяснить, как происходило 
его развитие и что играло определяющую 
роль в его формировании. Это дает возмож-
ность прогнозировать пути развития древо-
стоев, существующих в настоящее время, и 
использовать полученные знания для восста-
новления естественной структуры леса нару-
шенных участков. В этой связи цель работы: 
установить, какие нарушения происходили 
за последние столетия в древостое кедрово-
широколиственного леса и как они повлияли 
на его формирование. В частности, проис-
ходили ли интенсивные нарушения, которые 
могли бы привести к изменению его видового 
состава.
Материалы и методы
Район исследований 
Исследование проведено на территории 
Верхнеуссурийского стационара Биолого-
почвенного института ДВО РАН. Стационар 
расположен на западном макросклоне юж-
ной части хребта Сихотэ-Алинь в бассейне р. 
Правая Соколовка, притока второго порядка 
р. Уссури (44°01’35,3’’ с.ш., 134°12’59,8’’ в.д.).
Среднегодовая температура воздуха для 
данной территории составляет 0,9 °С. Са-
мый холодный месяц – январь (абсолютный 
минимум минус 48 °С), наиболее теплый ме-
сяц – июль (абсолютный максимум 42 °С). 
Среднегодовая величина осадков составляет 
831,8 мм. Условия муссонной циркуляции, 
циклоническая деятельность и характер ре-
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льефа способствуют выпадению основного 
количества осадков в летне-осенний сезон. 
На зимний период (ноябрь-март) приходится 
только 20,8 % осадков от их годового коли-
чества (Кожевникова, 2009). Ветровой режим 
связан с муссонным климатом, характерным 
для района исследований. В весенне-летний 
период преобладают ветра южных и юго-
восточных направлений, в осенне-зимний – 
северных и северо-западных. Ветра слабые, 
их скорость обычно не превышает 3 м/с. В 
весенний и осенний период отмечаются дни, 
когда скорость ветра увеличивается, порывы 
достигают 20 м/с и более.
Почвы в районе исследования бу-
рые горно-лесные и горные буротаежные 
иллювиально-гумусовые. Для хвойно-
широколиственных пород наиболее харак-
терны горно-лесные бурые почвы на делю-
виальных склоновых отложениях (Иванов, 
1964). 
Постоянная пробная площадь (ППП) 
№ 71-2010 образована расширением посто-
янной пробной площади 1-1976 (Омелько, 
Ухваткина, 2012) с 0,64 до 1,5 га (150×100 м). 
Пробная площадь расположена в средней ча-
сти склона западной экспозиции (уклон 22°), 
на высоте около 750 м над ур. м. Участок леса 
представляет собой позднесукцессионный 
древостой и относится к центральному типу 
кедровых лесов на верхней границе распро-
странения кедра корейского, где он форми-
рует смешанные формации кедрово-еловых 
и елово-широколиственных лесов (Колесни-
ков, 1956). Древостой образован деревьями 
следующих видов: Abies nephrolepis (Trautv.) 
Maxim., Acer mono (Maxim.), Acer tegmentosum 
(Maxim.), Acer ukurunduense Trautv. et Mey., 
Picea ajanensis (Lindl. et Gord.) Fisch. ex Carr., 
Pinus koraiensis Sieb. еt Zucc, Taxus cuspidata 
(Siebold et Zucc. ex Endl.), Tilia amurensis Rupr., 
Betula costata (Trautv.) Regel., Sorbus amurensis 
(Koehne), Cerasus maximowichzii (Rupr.) Kom., 
Ulmus laciniata (Trautv.) Mayr. В подлеске 
встречаются: Actinidia kolomikta Maxim. et 
Rupr., Schizandra chinensis (Turcz.) Baill., Ribes 
maximoviczianum Kom., Philadelphus tenuifolius 
Rupr. et Maxim. и Acer barbinerve Maxim.
Сбор материала  
и предварительная обработка 
Ревизии пробной площади проводили в 
2009-2014 гг. Для задач данного исследования 
использованы результаты перечета и карти-
рования древесных растений, всего 6479 шт. 
Относительное положение определяли с точ-
ностью до 0,1 м, учитывали все растения, на-
чиная с имматурного возрастного состояния, 
учет ювенильных растений и всходов не про-
водился. Кроме того, на схеме пробной пло-
щади было отмечено расположение пней (73 
шт.) с указанием вида дерева, где это было 
возможно.
Для дендрохронологического анализа 
были использованы керны, полученные с де-
ревьев трех видов (P. ajanensis, P. koraiensis, 
A. nephrolepis), всего 405 шт. Предваритель-
ная подготовка кернов включала сушку, 
обрезку и повышение контрастности. Из-
мерение ширины годичных колец проводи-
ли с использованием прибора Velmex® TA 
Measurement System с точностью до 0,01 мм. 
Кросс-датирование и проверку на пропу-
щенные кольца выполняли с использованием 
программ Cofecha (Holmes, 1983) и TsapDos 
(Rinntech®).
Восстановление истории  
нарушений древостоя 
Восстановление истории естественных 
нарушений выполнено с помощью методи-
ки «boundary-line release criterion» (Black, 
Abrams, 2003). Данная методика основана 
на предположении о том, что резкое уве-
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личение радиального прироста деревьев в 
древостое происходит вследствие улучше-
ния условий, связанных с гибелью сосед-
них деревьев (Lorimer, Frelich, 1989; Rubino, 
McCarthy, 2004), т.е. дерево реагирует увели-
чением прироста на улучшение условий. Для 
выявления таких моментов (так называемых 
growth release, сокращенно GR) для хроно-
логии, полученной с каждого керна, вначале 
рассчитываются значения относительного из-
менения радиального прироста, выраженного 
в процентах (%GC), по следующей формуле 
(Nowacki, Abrams, 1997): 
%GC=((M2-M1)/M1)*100,  (*) 
где M1 – средний прирост за прошедшие 10 
лет, включая текущий год (предварительный 
прирост); M2 – средний прирост за последую-
щие 10 лет (последующий прирост). Усредне-
ние по десятилетиям сглаживает изменения 
прироста, обусловленные ежегодными вариа-
циями климата (Nowacki, Abrams, 1997).
Затем по данным, полученным на пре-
дыдущем этапе, строится график, где по 
оси абсцисс откладываются значения пред-
варительного прироста (M1), а по оси орди-
нат – относительное изменение прироста 
( %GC). Далее подбирается граничная функ-
ция (boundary line function, сокращенно BLF), 
описывающая изменение %GC в зависимости 
от M1. Важным моментом является то, что 
при подборе BLF используются только 10 
максимальных значений %GC, найденных в 
каждом классе предварительного роста, раз-
битого на интервалы 0,5 мм. Максимально 
возможные значения относительного измене-
ния радиального прироста отрицательно свя-
заны с предварительным ростом, т.е. дерево с 
небольшим приростом при улучшении усло-
вий увеличивает его в несколько раз, в то вре-
мя как дерево с большим приростом не име-
ет такой возможности (Black, Abrams, 2003). 
Преимущество функции BFL заключается в 
том, что ее использование позволяет выявить 
моменты улучшения условий роста при ши-
роком диапазоне значений предварительного 
прироста и исключает влияние изменений 
прироста, связанных со старением дерева, 
геометрией ствола и длинно-периодичными 
вариациями климата (Black et al., 2009).
Все значения %GC, которые превышают 
20 % от значения функции BLF при данной 
величине предварительного прироста (M1), 
свидетельствуют о резком улучшении усло-
вий роста дерева (GR). Поскольку каждое зна-
чение %GC относится к определенному номе-
ру дерева и дате, мы можем выяснить, какое 
из них показало улучшение условий.
Анализ частотной структуры распре-
деления моментов увеличения прироста де-
ревьев по годам выполнен методом прямого 
преобразования Фурье (спектральный ана-
лиз, ПО Statistica® 8.0).
Для оценки степени нарушения древо-
стоя пожарами и рубками проводилось об-
следование ППП 71-2010 на предмет нали-
чия: а) обгорелых деревьев, пней, сухостоя, 
а также подпалин на живых деревьях (Сук-
цессионные процессы..., 1999; Drobyshev et 
al., 2004; Бобровский, 2010), б) вывально-
почвенных комплексов (ВПК) и других 
элементов микрорельефа (бугры, запади-
ны), в) валежа и пней разных стадий разло-
жения, г) углей в почве, д) послерубочных 
пней (Смирнова, 2004; Ухваткина, Омелько, 
2013). Также по возможности определялся 
возраст наиболее старых деревьев (подсчет 
колец на кернах) и свежего валежа (были 
взяты несколько спилов). Для определения 
наличия углей в почве в связи малой мощ-
ностью почв, характерной для горных райо-
нов, были обследованы ВПК различных де-
ревьев. 
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Результаты
Сумма площадей  
поперечных сечений деревьев  
и густота древостоя
На пробной площади всего отмече-
но 12 древесных видов (табл. 1), из которых 
4 хвойных и 8 лиственных. По сумме пло-
щадей поперечных сечений живых дере-
вьев на первом месте находится T. amurensis 
(23 % от общей по древостою), следую-
щие три вида – A. nephrolepis, P. ajanensis и 
P. koraiensis – имеют приблизительно равные 
доли (около 20 %). При этом густота деревьев 
A. nephrolepis составляет почти 550 шт/га, а у 
P. koraiensis она меньше в восемь с половиной 
раз, т.е. первый вид представлен многочис-
ленными небольшими деревьями, в то время 
как у второго вида преобладают крупные де-
ревья. Несколько меньшая доля (14 %) при-
ходится на B. costata, которая представлена в 
древостое главным образом малочисленными 
крупными деревьями. Площадь поперечных 
сечений деревьев оставшихся семи видов в 
сумме составляет меньше четырех процентов 
от общей, причем большая часть (2,6 %) при-
надлежит A. ukurunduense. Деревья осталь-
ных шести видов встречаются единично и 
не играют на текущий момент существенной 
роли в сложении древостоя.
В сухостое преобладают деревья 
P. ajanensis и A. nephrolepis, вместе сум-
ма их площадей поперечных сечений со-
ставляет около 80 % от общей, причем 
соотношение числа стволов и площади по-
перечных сечений такое же, как и у живых 
деревьев. Единично встречены сухие дере-
вья P. koraiensis, B. costata, T. amurensis и 
A. ukurunduense, сухостостой других видов 
не отмечен.
История естественных нарушений  
древостоя
В анализе было использовано 213 из 405 
кернов, поскольку керны с числом колец ме-
нее 50 были исключены из анализа в связи 
с особенностями методики (Black, Abrams, 
2003). Сердцевинная гниль присутствовала у 
70 % кернов P. koraiensis, 30 % – P. ajanensis и 
Таблица 1. Сумма площадей поперечных сечений (Ba) и густота деревьев (D) разных видов на 
постоянной пробной площади
Вид
Ba, м2/га Ba, % D, шт./га D, %
живые сухостой живые сухостой живые сухостой живые сухостой
Tilia amurensis 9,9 0,2 22,8 4,3 155,4 6,1 13,9 4,7
Abies nephrolepis 8,8 1,4 20,4 29,7 549,5 59,9 49,2 45,9
Picea ajanensis 8,4 2,4 19,5 52,1 182,6 52,3 16,4 40,1
Pinus koraiensis 8,4 0,4 19,4 8,2 65,2 8,3 5,8 6,4
Betula costata 6,1 0,2 14,0 4,4 37,1 2,3 3,3 1,7
Acer ukurunduense 1,1 0,1 2,6 1,2 115,2 1,5 10,3 1,2
Ulmus laciniata 0,2 0,0 0,5 0,0 3,0 0,0 0,3 0,0
Taxus cuspidata 0,2 0,0 0,4 0,0 1,5 0,0 0,1 0,0
Acer mono 0,1 0,0 0,2 0,0 1,5 0,0 0,1 0,0
Acer tegmentosum 0,1 0,0 0,1 0,0 4,5 0,0 0,4 0,0
Sorbus amurensis 0,0 0,0 0,0 0,0 1,5 0,0 0,1 0,0
Cerasus maximowiczii 0,0 0,0 0,0 0,0 1,0 0,0 0,0 0,0
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25 % – A. nephrolepis. Поскольку по этой при-
чине возраст многих деревьев не может быть 
достоверно установлен, полученный матери-
ал был использован только для восстановле-
ния истории нарушений древостоя. Всего для 
дендрохронологического анализа было сдела-
но 21 108 измерений ширины годичных колец 
деревьев, из них 5829 шт. для P. koraiensis, 
8667 шт. для P. ajanensis и 6612 шт. для 
A. nephrolepis. Хронологии охватывают вре-
менной промежуток 236 лет (1764-2000 гг.) 
для P. koraiensis, 248 лет (1752-2000 гг.) для 
P. ajanensis и 158 лет (1842-2000 гг.) для 
A. nephrolepis. Коэффициент корреляции 
между сериями составил у P. koraiensis 0,56 
(чувствительность 0,21), у P. ajanensis 0,47 
(чувствительность 0,22), у A. nephrolepis 0,47 
(чувствительность 0,23).
Для каждого вида была подобрана гра-
ничная функция (BLF), описывающая мак-
симальное изменение радиального прироста 
(%GC) в зависимости от предварительного 
прироста (рис. 1а). Максимальная величина 
изменения прироста при предварительном 
приросте около 0,1 мм у P. koraiensis достигает 
684 %, у P. ajanensis – 739 %, у A. nephrolepis – 
666 %. При этом у P. ajanensis максимальный 
предварительный прирост составляет 6,5 мм, 
и возможность увеличения прироста сохраня-
ется при предварительном приросте до 4 мм 
Рис. 1. Пограничные кривые (BLF) для Picea ajanensis, Pinus koraiensis и Abies neprolepis (А) и вариации 
(среднее, стандартное отклонение, минимум-максимум) максимального увеличения прироста по 
классам предварительного прироста 0,5 мм (Б)
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(кривая BLF асимптотически приближает-
ся к оси абсцисс). У деревьев P. koraiensis и 
A. nephrolepis максимальный предваритель-
ный прирост меньше практически в два раза и 
составляет 3,6 и 3,4 мм соответственно, а воз-
можность увеличения прироста сохраняется 
до предварительных приростов 2,6 и 2,8 мм, 
при бóльшем приросте возможно только его 
уменьшение. Кривые BLF показывают ви-
довые различия изменения возможной реак-
ции деревьев при разном предварительном 
приросте. Так, у P. ajanensis величина мак-
симального увеличения прироста быстро 
снижается, и уже при предварительном при-
росте 0,5-1,0 мм она составляет максимум 
300 % (увеличение в 4 раза), а при предвари-
тельном росте более 1,5 мм она не превыша-
ет 100 % (рис. 1б). У деревьев A. nephrolepis 
максимальное увеличение прироста меньше, 
но скорость его снижения ниже (рис. 1б). В 
частности, деревья A. nephrolepis, имевшие 
предварительный прирост 0,5-1,0 мм, мо-
гут увеличивать прирост на 400 % (в 5 раз). 
Кривая BLF для P. koraiensis сходна с тако-
вой для A. nephrolepis, но выявляются более 
низкие значения увеличения прироста; при 
предварительном приросте 0,5-1,0 мм деревья 
P. koraiensis как и P. ajanensis могут увели-
чить прирост не более чем в 3 раза (рис. 1б). 
При бóльших значениях предварительного 
прироста разница в максимальном увеличе-
нии прироста между видами практически 
сглаживается.
Моменты резкого увеличения прироста 
деревьев (GR) были выявлены с использова-
нием построенных BLF. На рис. 2 представле-
на диаграмма, иллюстрирующая распределе-
ние числа моментов увеличения прироста по 
декадам. При построении диаграммы все кер-
ны были объединены, поскольку только не-
многие из них содержали более 200 годичных 
колец. Общий период, в течение которого рас-
сматривается история нарушений древостоя, 
составил 200 лет (с 1800 по 2000 г.). Нижняя 
граница этого периода была установлена по 
времени, когда в анализе начинали участво-
вать 10 и более кернов, верхняя граница за-
канчивается в 2000 г., поскольку последние 
10 лет не могут быть учтены из-за усредне-
ния, используемого в формуле (*). 
Среднее по декадам резкое увеличение 
прироста составляет 23,7 %, максимальные 
значения – 34,8 % (1811-1820 гг.), 38,9 % (1951-
1960 гг.) и 35,3 % (1991-2000 гг.), т.е. эти зна-
чения превышают среднее менее чем в два 
раза. Также более 30 % деревьев показали 
Рис. 2. Распределение моментов резкого увеличения прироста деревьев (GR) по декадам, выраженное в 
процентах от общего числа кернов, участвовавших в анализе в каждой декаде
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резкое увеличение прироста в декады 1841-
1850, 1881-1890, 1961-1970 гг. Минимальное 
число деревьев (менее 15 %) отмечено в дека-
ды 1781-1790, 1801-1810, 1851-1860, 1891-1900, 
1981-1990 гг.
Распределение числа моментов увеличе-
ния прироста по годам (рис. 3) показывает, 
что реакция деревьев разных видов разделена 
по времени. Так, в XX столетии несколько раз 
повторялась ситуация, когда вначале проис-
ходит массовое увеличение прироста дере-
вьев P. ajanensis, а затем деревьев P. koraiensis 
и A. nephrolepis. На диаграммах это разделе-
ние наиболее отчетливо выявляется в перио-
ды с 1934 по 1948 и с 1949 по 1970 г. 
Анализ частотной структуры суммар-
ного по всем видам распределения момен-
тов резкого увеличения приростов по годам 
(рис. 3) показывает, что появление пиковых 
значений числа деревьев (GR) имеет перио-
дичность, составляющую приблизительно 
20 лет. При анализе распределений моментов 
улучшения роста по отдельным видам вы-
деляются дополнительные периоды в 40 лет 
для P. koraiensis и 80 лет для P. ajanensis и 
A. nephrolepis. 
Расположение на пробной площади дере-
вьев, у которых выявлено резкое увеличение 
прироста в период с 1900 по 2000 г. по декадам, 
показано на рис. 4. До 1900 г. таких деревьев 
существенно меньше, что не позволяет делать 
заключение о характере их мозаик. В тече-
ние большинства декад деревья, показавшие 
резкое увеличение прироста, расположены на 
пробной площади практически однородно и 
не образуют группы. Исключение составляют 
декады 1941-1950 и 1961-1970 гг., в течение ко-
торых в центральной части пробной площади 
выявляются группы A. neprolepis.
Наличие следов пожаров и рубок 
В процессе перечета древостоя на по-
стоянной пробной площади не было обнару-
жено деревьев с подпалинами у основания, 
обгоревших пней, валежа и опавших ветвей. 
Также не было найдено пней послерубочно-
го происхождения. Полученный дендрохро-
нологический материал свидетельствует об 
отсутствии пожаров за период как минимум 
248 лет (максимальная длина хронологии 
P. ajanensis), поскольку на кернах не были 
найдены пожарные отметины. Возраст от-
дельных экземпляров умерших деревьев 
P. koraiensis, определенный по спилам, до-
стигает 600 лет (время отмирания состав-
ляет около 50-60 лет назад, определено 
Рис. 3. Распределение моментов резкого увеличения прироста деревьев (GR) по годам, выраженное в 
процентах от общего числа кернов
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по возрасту появившихся в окне деревьев 
A. ukurunduense и A. tegmentosum). О том, 
что наблюдаемый древостой – это не первое 
послепожарное поколение, свидетельствует 
крупный валеж P. koraiensis, P. ajanensis и 
B. costata (его возраст не может быть опре-
делен, но диаметр достигает 100 и более 
см), бугры и западины (диаметр более 3 м), 
оставшиеся после вывала крупных деревьев. 
В комах почвы на вывально-почвенных ком-
плексах встречаются очень редкие угли раз-
мером до 0,3-0,6 мм.
Рис. 4. Расположение на постоянной пробной площади деревьев с выявленными моментами резкого 
увеличения прироста по декадам в период с 1901 по 2000 г. Окружности – деревья Picea ajanensis, 
квадраты – Pinus koraiensis, точки – Abies nephrolepis
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Обсуждение
Одной из первых задач при исследова-
нии особенностей формирования древостоя 
было выявление в его истории сильных на-
рушений, к числу которых относятся рубки 
и пожары (Смирнова, и др., 2001). История 
лесопользования в районе исследования на-
считывает не более 60-70 лет, по материалам 
лесоустройства в окрестностях Верхнеуссу-
рийского стационара и части его территории 
первые промышленные рубки проводились с 
60-х гг. прошлого столетия. Поэтому на лю-
бом участке, где были проведены хотя бы 
приисковые рубки, присутствуют послеру-
бочные пни, которые за такое время полно-
стью не разложились. На исследуемой проб-
ной площади и в ее ближайших окрестностях 
таких пней обнаружено не было. Также обсле-
дование показало отсутствие различных сле-
дов пожаров. Присутствие бугров и западин, 
оставшихся после вывалов, пней и крупного 
валежа, в том числе P. koraiensis (остатки 
предыдущих поколений) на разных стадиях 
разложения, подтверждает отсутствие влия-
ния пожаров (Восточноевропейские леса ..., 
2004). Согласно предположению Ишикавы с 
соавторами (Ishikawa, et al., 1999), остается 
вероятность редкого прохождения древостоя 
беглыми низовыми пожарами, которые могли 
не оставить отметин на стволах и повредить 
только единичный подрост. Однако, по сооб-
щениям Т.А. Комаровой (1992), занимавшейся 
вопросами, связанными с восстановлением 
кедрово-широколиственных лесов в исследуе-
мом районе, даже беглый низовой пожар при-
водит к уничтожению подстилки, сухостоя 
и подроста, что обязательно повлияло бы на 
структуру мозаик прегенеративных растений 
(Омелько, Ухваткина, 2012). Таким образом, 
суммируя все полученные результаты, можно 
заключить, что с момента последнего прого-
рания сформировалось не менее двух поко-
лений наиболее долгоживущего древесного 
вида-эдификатора (P. koraiensis), на что с уче-
том продолжительности его жизни (табл. 2.) 
потребовалось около 1000-1200 лет. Исходя из 
этого, влияние пожаров на естественную ди-
намику исследуемого древостоя за последние 
столетия исключается.
Анализ распределения числа моментов 
улучшения роста деревьев за последние 200 
лет показал, что в течение данного периода 
не происходило массовых разрушений дре-
востоя. Число деревьев, изменение прироста 
которых свидетельствует о значительном 
улучшении условий при образовании окон, 
варьирует в небольших пределах, и макси-
мальные значения (по декадам) превышают 
среднее менее чем в два раза. Несмотря на 
периодичность изменения их числа, резких 
скачков не наблюдается, т.е. одни прореа-
гировавшие деревья постепенно сменяют 
другие.
Периоды, в течение которых отмечено 
максимальное число деревьев, показавших 
резкое увеличение прироста, совпадают с пе-
риодами частичных или массовых распадов 
пихтово-еловых лесов, выявленных на всей 
территории Сихотэ-Алиня Е.К. Козиным 
(2013). В этой же работе автор высказыва-
ет предположение о том, что такие распады, 
представляющие собой практически одно-
временное усыхание деревьев P. ajanensis, 
происходят и в древостоях смешанных ле-
сов, но их трудно отследить из-за меньшего 
ее участия в сложении древостоя. Поэтому 
наиболее вероятно, что основную роль в про-
цессах образования большого числа окон в 
исследуемом древостое играли отмирающие 
деревья P. ajanensis. Об этом, в частности, 
свидетельствует большое число полуразло-
жившихся пней P. ajanensis возрастом около 
50 лет, образовавшихся в декады 1951-1960, 
1961-1970 гг., на которые приходится один из 
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пиков улучшения роста деревьев. Причинами 
массовой гибели деревьев и, как следствие, 
образования большого числа окон обычно 
называют ветровалы и повреждение древо-
стоя насекомыми-вредителями (Bergeron et 
al., 2002; Zielonka et al., 2010 и др.). По нашим 
наблюдениям, на исследуемой территории 
ветровалы не играют основной роли в обра-
зовании окон, поскольку значительная часть 
деревьев усыхает на корню. Что касается по-
вреждений насекомыми, то, по наблюдениям 
А.И. Куренцова (1941), насекомые предпочи-
тают поселяться на мертвой древесине сухих 
и ослабленных деревьев, и это говорит о том, 
что подобные вспышки являются не причи-
ной, а следствием нарушений. Связь усыха-
ния древостоев с засушливыми периодами 
подтверждается во многих исследованиях 
(Aitken et al., 2008; Bijak, 2011; Pickes et al., 
2012 и др.). В работе Е.К. Козина (2013) вы-
сказывается предположение, что периодич-
ность появления засушливых годов связана с 
изменениями в солнечной активности, но эта 
гипотеза пока не получила подтверждения.
Вследствие постепенной и последователь-
ной реакции деревьев на улучшение условий 
(у каждого вида она растягивается на десяти-
летие, и один вид следует за другим) ее двад-
цатилетняя периодичность не выявляется при 
разделении на декады. Различия в реакции 
разных видов могут объясняться нескольки-
ми причинами. По нашему мнению, основную 
роль в разделении реакции по времени игра-
ет не пространственное расположение окон в 
пологе, а различия в экологических особен-
ностях видов. Деревья P. ajanensis способны 
реагировать на улучшение условий при пред-
варительном приросте до 4 мм (рис. 1б), а при 
рассмотрении диаграммы реакции деревьев 
по годам (рис. 3) видно, что реакция деревьев 
P. ajanensis происходит раньше, чем у двух 
других видов. В то же время интенсивная ре-
акция деревьев A. nephrolepis и P. koraiensis 
происходит позже (рис. 3). У P. koraiensis 
Таблица 2. Основные параметры, характеризующие древесные виды хвойно-широколиственных лесов 
Вид Dmax Hmax Amax
Жизненная 
стратегия
Теневынос-
ливость
Acer mono 40-60 18-22 (25) 250-300 CS ОС
Acer tegmentosum 20-30* 12-15 (25) 50-70* R Т 
Acer ukurunduense 25-30 5-7 (12-14) 60-80* RS Т 
Abies nephrolepis 35-40 (50) 22-25 (28) 150-180 (200) RS Т 
Betula costata 80-90 (110) 28-30 200-250 RC ОТ
Cerasus maximowichzii 20-30 12-15 70-100* R ОС
Picea ajanensis 100-110 30-35 (40) 300-350 SC Т 
Pinus koraiensis 120-150 35-42 350-400 (600*) C ОТ
Taxus cuspidata 100 15 (20) 700-800 (1500) S Т 
Tilia amurensis 25-30 80-100 250-300 RC ОТ
Sorbus amurensis 18-28* 15-20* 90-110 R ОС
Ulmus laciniata 50-60 23-25 200-230 RC ОТ
Примечания: Dmax – максимальный диаметр, см, Hmax – максимальная высота, м, Amax – максимальный возраст, 
лет (Усенко, 1968; Комарова, 1986); обозначение теневыносливости видов (Усенко, 1968): ОС – относительно 
светолюбивый вид, ОТ – относительно теневыносливый вид, Т – теневыносливый вид; типы жизненных стратегий 
(Grime, 1979): R – пионерные виды (ruderal), S – стресс-толерантные (stress-tolerant), C – конкурентные (competitive); 
* – собственные данные, превышающие найденные в литературе показатели.
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пределы такой реакции ниже (рис. 1б), чем у 
P. ajanensis и A. nephrolepis. Исходя из этого и 
в подтверждение предположений, высказан-
ных ранее (Ухваткина и др., 2011; Омелько, 
Ухваткина, 2012), можно заключить, что де-
ревьям P. ajanensis необходимо меньшее ко-
личество света для роста и развития, т.е. они 
способны медленно и долго расти под поло-
гом и увеличивать прирост даже при неболь-
шом осветлении. К такому же заключению 
пришел Ишикава с соавторами (Ishikava et al., 
1999). Резкое увеличение прироста будет вы-
являться по данным, полученным с керна, но 
в то же время в абсолютном выражении оно 
довольно невелико. Деревья A. nephrolepis 
образуют одно поколение, сходное не абсо-
лютным, но относительным возрастом (воз-
растным состоянием) (Ухваткина и др., 2011), 
которое расположено по всей пробной пло-
щади. За свою жизнь эти деревья показывают 
однократный пик массовой реакции (момент 
выхода в полог древостоя). Одна часть дере-
вьев A. nephrolepis достигла полога в декаду 
1941-1950 гг., другая – в 1958-1967 гг. Если го-
ворить о деревьях P. koraiensis, то в предыду-
щих работах уже указывалась их способность 
к реакции на улучшение условий несколько 
раз за жизнь (Ухваткина и др., 2011). Размеры 
мозаики генеративных деревьев P. koraiensis 
существенно больше размеров исследуемой 
постоянной пробной площади, и поэтому 
расположение деревьев на пробной площади 
выглядит близким к однородному (Омелько, 
Ухваткина, 2012). В связи с этим, несмотря 
на отмечаемую периодичность в реакции де-
ревьев P. koraiensis (20 лет), пиков массовой 
реакции выявить не удается, и деревья, для 
которых обнаружено резкое увеличение при-
роста, не располагаются группами по терри-
тории пробной площади. Кроме того, суще-
ствуют различия в жизненных стратегиях 
всех трех видов (табл. 2). P. koraiensis отно-
сится к конкурентным видам, которые отли-
чаются максимальными размерами в древо-
стое и наибольшей продолжительностью 
жизни. Для P. ajanensis свойственны черты 
как конкурентной, так и стресс-толерантной 
стратегии, т.е. способность длительное время 
выдерживать угнетение и продолжать рост. 
A. nephrolepis имеет черты пионерного (мас-
совое заселение нарушенных территорий) и 
стресс-толерантного вида. Сочетание этих 
особенностей в совокупности с экологиче-
скими особенностями других видов (табл. 2), 
слагающих древостой, приводит к тому, что 
не происходит резких смен его видового со-
става. Выпавшие деревья заменяются непре-
рывно накапливающимся подростом (Омель-
ко, Ухваткина, 2012), этот процесс протекает 
постепенно и не сопровождается частичными 
или полными распадами древостоя, описан-
ными для пихтово-еловых лесов (Козин, 1981, 
2013).
Анализируя мозаики деревьев, показав-
ших резкое увеличение прироста за разные 
декады, мы не можем восстановить размеры 
и расположение окон, подобно тому, как это 
было сделано в работе Фравера с соавторами 
(Fraver et al., 2005). В этой работе авторы ис-
пользовали моменты улучшения прироста 
как свидетельство о том, что после образова-
ния окна крона дерева оказалась полностью 
на свету. Исходя из чего предполагается, что 
освободившееся дерево находилось непо-
средственно в пределах окна и, объединив 
расположение нескольких смежных деревьев, 
ускоривших рост в одно время, можно при-
близительно наметить контур окна. Такая ме-
тодика восстановления размеров окон в поло-
ге приведет к ошибкам при ее применении в 
условиях горных кедрово-широколиственных 
лесов. Древостой на исследуемой нами проб-
ной площади расположен на склоне средней 
крутизны (22°), и основания стволов деревьев 
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в верхней части пробной площади выше, чем 
вершины деревьев в нижней части пробной 
площади. Поэтому свет через образовавшее-
ся окно может проникать глубоко под полог, 
приводя к увеличению прироста даже тех 
деревьев, которые фактически остаются под 
кронами более высоких деревьев и через неко-
торое время вновь оказываются в угнетенном 
состоянии. Тем не менее, исходя из получен-
ных результатов, мы можем заключить, что 
за обследованный период окна в пологе обра-
зовывались практически равномерно по всей 
пробной площади (рис. 4). Это означает, что 
каждый отдельный пик реакции деревьев – это 
образование окон по всей пробной площади, а 
не в одной ее части. Размер окон был неболь-
шим (когда выпадало одно дерево с кроной 
небольшой площади, например P. ajanensis) 
или средним (например, 2-3 смежных дерева 
P. ajanensis или одно дерево B. costata), в про-
тивном случае деревья, показавшие увеличе-
ние прироста, были бы расположены крупны-
ми группами. Единственное свидетельство о 
существовании крупного окна в виде боль-
шой группы деревьев A. nephrolepis (рис. 4) 
наблюдается в декаду 1960-1970 гг.
Преобладание окон таких размеров по-
влияло на процессы естественного возобнов-
ления и в конечном итоге на участие различ-
ных видов в древостое. В древесном ярусе в 
пределах пробной площади на основе анализа 
вертикального распределения высот древес-
ных растений было выделено три подъяру-
са (Омелько, Ухваткина, 2012). Вследствие 
особенностей нарушений в первом подъяру-
се древостоя значительную долю в настоя-
щее время занимают генеративные деревья 
P. koraiensis, но виргинильные растения, ко-
торым требуется значительное улучшение 
условий (второй подъярус), присутствуют 
только единично (Омелько, Ухваткина, 2012). 
Сформировался густой второй подъярус дре-
востоя, практически полностью состоящий 
из виргинильных растений (находящихся в 
угнетенном состоянии) теневыносливых ви-
дов (табл. 2) – A. nephrolepis и P. ajanensis. 
При этом ряд более светолюбивых видов, тре-
бующих наличия крупных окон для успешно-
го возобновления – A. mono, A. tegmentosum, 
C. maximowichzii и S. amurensis, – представлен 
единичными растениями. Во втором подъяру-
се отмечены угнетенные виргинильные рас-
тения этих видов (а также B. costata и много-
численные растения T. amurensis), которые не 
успели войти в полог древостоя до зарастания 
окна.
Заключение
Длительность развития исследуемого 
древостоя со времени последнего сильного 
нарушения составляет не менее двух поко-
лений наиболее долгоживущего древесного 
вида-эдификатора (P. koraiensis), т.е. 1000-
1200 лет. В течение этого времени древостой 
не подвергался влиянию таких нарушений, 
как пожары или вырубки. За обследованный 
с использованием дендроэкологического под-
хода двухсотлетний период не происходило 
массовых разрушений древостоя. Основную 
роль в процессах периодичного образования 
окон в древостое играли отмирающие дере-
вья P. ajanensis. Замена погибших деревьев 
молодыми происходила непрерывно, на счет 
образования окон небольшого и средне-
го размера (вывал отдельных деревьев или 
групп по 2-3 дерева). Преобладание окон не-
большого размера определило соотношение 
числа деревьев различных видов в древостое. 
Виргинильные растения P. koraiensis и ряд 
более светолюбивых видов присутствуют 
только единично, а густой второй подъярус 
древостоя практически полностью состоит 
из виргинильных растений теневыносливых 
видов. Разделение по времени реакции раз-
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ных видов определяется не пространствен-
ным расположением образовывающихся 
окон, а различиями экологических особен-
ностей видов. Сочетание в древостое видов с 
различными жизненными стратегиями при-
водит к тому, что не происходит резких смен 
его видового состава. Выпавшие деревья 
заменяются непрерывно накапливающимся 
подростом, этот процесс протекает посте-
пенно и не сопровождается частичными или 
полными распадами древостоя, описанными 
для пихтово-еловых лесов.
Работа выполнена при финансовой поддержке Российского фонда фундаментальных 
исследований, гранты № 13-04-01033, 14-04-32001, 14-04-10160.
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